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ABSTRACT 
AQUATIC MACROPHYTES BIOMASS OF THE DONANA NATIONAL P A R K  M A R S H  
(SW SPAIN): IMPORTANCE A N D  ENVIRONMENTAL FACTORS CONTROLLING 
DISTRIBUTION PATTERNS 
The biomass and importance of aquatic macrophytes for the metabolism of the Doñana National Park marsh 
(SW Spain) has been studied. Average submerged biomass (591 g fresh wt m-*) was greater than the average 
biomass of emergent (213 g fresh wt m-'), and floating (69 g fresh wt m-') macrophytes. The high biomass of 
submerged macrophytes resulted in an important contribution of these plants to the spatial and temporal varia- 
tions in the metabolism (measured as changes in pH and oxygen concentration) of the aquatic compartment of 
the marsh. While submerged macrophytes contributed to marsh metabolism through photosynthesis and respira- 
tion, emergent and floating macrophytes only contnbuted through respiration. 
The species composition of the submerged macrophyte communities was largely controlled by water salinity 
(1-45 mS). Submerged biomass, however, was unaffected by salinity and was controlled largely by undenvater 
light levels, which are a function of water transparency and depth. Livestock trampling and flamingos treading in 
the brackish water of marshes and the Louisiana red swamp crayfish feeding practices in freshwater areas signi- 
ficantly reduced submerged biomass both by a direct influence through physical damage, and indirectly by increa- 
sing the area of bare sediments exposed to wave-induced resuspension, increasing water thereby turbidity. We 
hypothesize that increased water turbidity and the associated reduction in submerged cover propagate through a 
positive feed-back mechanism. 
Our results show that the submerged macrophyte populations of the Doñana National Park marsh is a major 
contributor to marsh primary production. This population appears to be extremely fragile, and is particularly 
sensitive to any action that influence water turbidity. Consequently, management action that may impinge upon 
water turbidity will have a considerable impact upon the metabolism of the aquatic compartment of the marsh. 
La marisma del Parque Nacional d e  Doiiana es 
conocida internacionalmente por ser uno  d e  los 
enclaves más importantes para la invernada, re- 
producción y descanso d e  muchas aves acuáticas 
europeas. Dado  que  la biomasa media anual d e  
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su fitoplancton es  muy baja (MONTES et al., 
1982a), la producción del sistema, considerada 
muy alta e n  lo concerniente a aves acuáticas 
(AMAT, 1980), invertebrados (MONTES et al., 
1982b) y peces (HERNANDO, 1978) debe basarse e n  
la producción d e  macrófitos acuáticos y algas epi- 
fíticas asociadas. Esta elevada producción está d e  
acuerdo con el  alto cociente superficie d e  la cube- 
taívolumen d e  agua y permite suponer que  los 
tapices o praderas de macrófitos sumergidos, flo- 
tantes y helófitos controlan numerosos procesos 
físicos, metabólicos y ecológicos (CARPENTER & 
LODGE, 1986; SYMOENS, 1988). En este contexto, 
el estudio limnológico de las comunidades de 
macrófitos acuáticos adquiere un papel funda- 
mental en el desarrollo de planes de gestión de 
la zona. 
La información sobre la vegetación acuática del 
Parque Nacional de Doñana es escasa (BERNUES 
& MONTES, en prensa) y se refiere, principalmen- 
te, a aspectos corológicos y fitosociológicos (ver 
RIVAS MART~NEZ et al., 1980). Tan sólo GONZÁLEZ 
BERNÁLDEZ et al. (1977a,b), TORRES et al. (1978), 
ALLIER & BRESSET (1978) y ALLIER et al. (1978) 
examinan algunos de los factores que controlan la 
distribución espacial de algunas especies de plan- 
tas acuáticas de la marisma dulce del Martinazo. 
En este artículo se presentan los primeros da- 
tos sobre biomasa e importancia ecológica de la 
vegetación acuática de la marisma del Parque Na- 
cional de Doñana, con especial referencia a los 
macrófitos sumergidos. Asimismo, se realiza un 
análisis preliminar de los factores ambientales que 
determinan su biomasa. 
La importancia de los macrófitos en la produc- 
ción primaria y el metabolismo de los ecosistemas 
acuáticos de la marisma se estableció mediante el 
estudio de sus componentes espacial (variación 
entre estaciones) y temporal (variaciones diarias 
durante un ciclo estacional). Esta importancia se 
cuantificó indirectamente a través de los cambios 
de concentración de oxígeno disuelto y de pH de 
las aguas (GOULDER, 1970). Para la caracterización 
general del cuadro de interrelaciones entre la bio- 
masa de macrófitos y factores ambientales se es- 
tudió: 1) la profundidad, que por un lado deter- 
mina el espacio disponible para el crecimiento de 
los macrófitos sumergidos (LIND & COTTAM, 1969), 
y por otro es un componente importante de la di- 
sipación de la luz en la columna de agua; 2) la sa- 
linidad, que parece tener una influencia negativa 
en el crecimiento y la producción de macrófitos su- 
mergidos (DUARTE et al., 1986); y 3) la exposición 
relativa al oleaje, ya que éste puede tener una in- 
cidencia importante tanto por su acción mecánica 
sobre las plantas (JUPP & SPENCE, 1977; DUARTE 
& KALFF, 1988) como por su influencia en la re- 
suspensión de sedimentos, que dificulta la pene- 
tración de la luz. 
Área de estudio 
La marisma del Parque Nacional Doñana for- 
ma parte de una de las dos grandes unidades 
ambientales que conforman la llanura de la de- 
sembocadura del río Guadalquivir (fig. l).  Cons- 
tituye un delta interno de gran extensión que en 
la actualidad se encuentra en un avanzado estadio 
de su evolución geomorfológica, por lo que pre- 
senta un régimen hídrico, bajo un clima medi- 
terráneo, con un dinamismo estacional (ciclo inun- 
dación-desecación) y no marea1 (TENAJAS, 1984). 
Por su aislamiento respecto al estuario del Gua- 
dalquivir, la cubeta arcillosa de la marisma del 
Parque se presenta como un gran receptáculo 
(27 000 ha) de origen fluvio-marino donde, según 
el balance anual precipitación-temperatura, el pe- 
ríodo de almacenamiento de agua dulce es de 6 
meses (octubre-marzo), el de retención, de 2 me- 
ses (marzo-mayo), y, a partir del mes de mayo, el 
balance aportes-evaporación se hace negativo y la 
marisma va perdiendo gradualmente agua hasta su 
completa desecación, a partir de julio. Las mareas 
sólo tienen importancia en áreas muy localizadas 
del Parque. En este contexto, la mayoría de los 
parámetros físico-químicos de la columna de agua 
presentan un marcado dinamismo estacional. Es- 
pacialmente, durante el período de máxima inun- 
dación existe una cierta homogeneidad ambiental. 
Ésta, se va rompiendo a medida que aumenta la 
tasa de evaporación; pequeñas variaciones de al- 
titud (centímetros) controlan la duración de la 
inundación y, por tanto, la hidroquímica de sus 
aguas (MONTES et al., 1982a). Las aguas, de natu- 
raleza cloruradosódisas y con una profundidad 
media de 20 a 40 cm, son básicamente de origen 
meteórico y fluvial (arroyo de la Rocina). La va- 
riación estacional de la salinidad es muy marcada 
(mixo-oligohalinas a hiperhalinas sensu Venice 
System, 1958) y controlada espacialmente por pe- 
queñas diferencias de profundidad (MONTES et al., 
1982a,c). 
Morfológicamente, y bajo una perspectiva lim- 
nológica, en la marisma de Doñana aparecen dis- 
tintas formaciones según la duración de la inun- 
dación: lucios (cubetas más o menos redondeadas 
que mantienen agua durante gran parte del ciclo 
hidrológico anual), caños (antiguos canales ma- 
Figura 1.- Distribución en la marisma del Parque Nacional de Doñana de las estaciones de muestre0 para el estudio de la bit 
de macrófitos acuáticos. 
Map of the Doñana National Park marshes showing sampling stations. 
reales, hoy en día colmatados pero que mantie- 
nen agua durante gran parte del año) y marisma 
inundable entre lucios y caños, con aguas más o 
menos profundas y más o menos temporales. 
La vegetación de la marisma de Dofiana ha sido 
descrita fitosociológicamente por RIVAS-MART~NEZ 
et al. (1980). Scirpus littoralis Schr. y Scirpus ma- 
ritimus L. son las especies de helófitos más abun- 
dantes, Ranunculus baudotii Godr. desarrolla 
densos tapices en la superficie del agua y Ruppia 
drepanensis (Tin.) y Chara galioides D.C. cubren 
gran parte de sus fondos. Esta vegetación es con- 
sumida cada invierno y primavera por mamíferos 
herbívoros, principalmente especies domésticas 
(vacas, caballos y ovejas), y aves acuáticas (Anas 
strepera, Anas crecca, Anas acuta, Aythya ferina, 
Anas penelope, Fulica atra) . 
Muestreos y métodos de análisis 
Dentro del área de estudio, que abarca la ma- 
risma comprendida dentro de los límites del Par- 
que Nacional de Donana, se seleccionaron 53 
estaciones de muestreo distribuidas de modo que 
cubrieran el mayor rango de condiciones am- 
bientales posibles (fig. 1). Las estaciones fueron 
muestreadas entre el 25 de abril y el 5 de mayo 
de 1987, coincidiendo con el período de máxima 
inundación y producción vegetal de la zona (marzo- 
mayo; MONTES et al., 1982b). 
En cada estación de muestreo se distribuyeron 
al azar tres cuadrados (0,16 m2) y se recogió la bio- 
masa epigea de los macrófitos acuáticos compren- 
didos en cada uno. Las plantas se identificaron en 
el campo y se agruparon en tres grupos funciona- 
les: macrófitos acuáticos sumergidos, flotantes y 
helófitos. Se estimó el peso fresco de cada grupo 
mediante dinamómetros tras centrifugar las plan- 
tas en redes para eliminar el exceso de agua (CAN- 
nELD & HOYER, 1988). En los análisis estadísticos 
se utilizó el valor medio de las tres unidades de 
muestreo recogidas en cada estación. 
Al mismo tiempo que se realizaban las estimas 
de biomasa en cada estación de muestreo se mi- 
dió la temperatura del aire y del agua (termistor 
Instran-lo), pH (indicadores Merck), conductivi- 
dad eléctrica (conductivímetro Instran-lo), oxíge- 
no disuelto (oxímetro Simplair-L), transparencia 
(disco de Secchi negro de 8 cm, DAVIES-COLLEY, 
1988) y la profundidad del agua en cada cuadra- 
do. El efecto del ganado se estimó empleando una 
escala semicuantitativa: O = sin ganado, 1 = baja 
(menos de 13 pisadas/m2), 2 = media (entre 13 y 
50 pisadas/m2) y 3 = alta (más de 50 pisadas/m2). 
En el laboratorio se calculó mediante un mapa 
1:5000 la exposición relativa a las olas, evaluada 
como la superficie de agua visible desde cada es- 
tación de muestreo (DUARTE & KALFF, 1988). De- 
bido a la resolución del mapa, a los valores me- 
nores de 625 m2 se les asignó el valor O. 
Los ciclos diarios de algunos parámetros físicos 
y químicos del agua (temperatura y oxígeno 
disuelto) se realizaron en una estación (n." 3, 
fig. 1.) en tres períodos del ciclo anual de inunda- 
ción 1985-86 (llenado, 24/1/86; retención, 7N/86; 
vaciado, 28/\1/86). 
Las relaciones entre los datos obtenidos se 
cuantificaron mediante análisis de correlación y 
regresión lineal. En aquellos casos en los que fue 
necesario, los datos fueron transformados adecua- 
damente. 
RESULTADOS 
Características del medio relacionadas con la 
distribución de macrófitos acuáticos 
Las aguas de la marisma son muy someras (ta- 
bla l), lo que se traduce en una elevada razón 
superficie de la cubeta/volumen de agua, que de- 
termina un acoplamiento atmósfera-agua muy es- 
trecho. 
La turbiedad y transparencia del agua muestran 
una gran variabilidad horizontal en la marisma de 
Doñana (tabla 1; 0,6 a 330 unidades nefelométri- 
cas). Los valores de transparencia vienen condi- 
cionados por la cantidad de sedimentos finos (ar- 
cillas y limos) resuspendidos en la columna de 
agua, ya que la biomasa del fitoplancton durante 
la mayor parte del ciclo anual es muy baja (MON- 
TES et al., 1982a). Las zonas menos profundas y 
más expuestas a la acción del oleaje (10-20 cm de 
amplitud) son las que mantienen durante otoño 
e invierno las aguas menos transparentes (valores 
del disco de Secchi entre 5 y 7 cm). En este con- 
texto, las zonas de marisma protegidas del oleaje 
por la vegetación de almajos (Arthrocnemum spp) 
Tabla 1 . -  Media (X), desviación típica (S). coeficiente de va- 
riación (CV) y rango de los parámetros físico químicos y bio- 
lógicos medidos en las aguas de la marisma de Doñana. Todas 
las biomasas se expresan en g (peso fresco) m-'; n = 53; la 
transparencia se expresa en porcentaje de la visibilidad del dis- 
co de Secchi en una columna de agua. 
Mean, standard deviation, coefficient of variation and range 
of the physicochemical and biological parameters analyzed in 
the waters of Doñana marsh. Al1 the biomass values are ex- 
pressed as g (fresh weight) m-2; n = 53; water transparence is 
expressed as percentage of the visibility of the Secchi disc in 
the water column. 
Variable .i S CV (%) Rango 
Temperatura agua ("C) 
Profundidad (cm) 
Transparencia (%) 
Exposición al oleaje (ha) 
Conductividad (mS cm-') 
Oxígeno (mg l-') 
PH 
Biomasa 
macrófitos sumergidos 
Biomasa 
macrófitos flotantes 
Biomasa helófitos 
Tabla 2.- Distribución, según dos clases de conductividad, de 
las especies más abundantes de macrófitos acuáticos presentes 
en las estaciones muestreadas. 
Distribution of the most abundant aquatic macrophyte species 
according to two classes of conductivity. 
Macrófitos 
Conductividad 
47-10 mS 2-1 mS 
Sumergidos 
Chara galioides D.C. 
Ruppia drepanensis (Tin) . 
Althenia orientalis (Tzv.) Mur. & Tal. 
Potamogeton pectinatus L. 
Zannichellia obtusijolia Tal. Mur & Sm. 
Myriophyllum alterniflorum D .C. 
Flotantes 
Ranunculus baudotii Godron. 
Lemna gibba L. 
Helófitos 
Scirpus maritimus L. 
var. compactus (Hoffm.) Meyer. 
Scirpus rnaririmus L. var. mritimus 
Scirpus littoralis Schrader 
Eleocharis palustris (L.) 
mantienen aguas más transparentes que los lucios 
o caños con grandes espacios de agua libre. Este 
patrón espacial queda modificado durante la pri- 
mavera por el desarrollo de un tapiz de macrófi- 
tos sumergidos que estabiliza las capas superficiales 
de la cubeta arcillosa. 
Durante el período de máxima inundación se 
observa un gradiente de salinidad, fundamental- 
mente de este a oeste, atribuible a la descarga 
natural de las aguas subterráneas, muy poco mine- 
ralizadas, del acuífero libre que bordea la maris- 
ma a lo largo de toda la zona de ecotono de la 
Vera y Retuerta (LLAMAS et al., 1987), y al arroyo 
de la Rocina, que introduce importantes volúme- 
nes de agua dulce por el NE (fig. l ) ,  de forma 
discontinua y torrencial. De esta forma, las mues- 
tras tomadas en la zona W de la marisma (esta- 
ciones 1-40) muestran valores de conductividad 
que oscilan entre 12,2 y 30 mS, mientras que 
las de la zona E (estaciones 42-52) oscilan entre 
11 mS, para el extremo meridional del ecotono, 
y 0,9 mS, en las proximidades de la desemboca- 
dura del arroyo de la Rocina. 
Importancia de las comunidades de macrófitos 
acuáticos en el metabolismo de la marisma 
La riqueza de especies de las comunidades de 
macrófitos acuáticos de la marisma (tabla 2) es 
bastante baja en comparación con los sistemas 
acuáticos situados sobre el manto eólico (RIVAS 
MART~NEZ et al., 1980). Esta pobreza de especies 
refleja el caracter forzado del ambiente de la ma- 
risma, donde las marcadas fluctuaciones anuales 
e interanuales del medio condicionan los valores 
extremos de algunas variables que controlan la 
composición específica de las comunidades de ma- 
crófitos acuáticos (permanencia de las aguas, sali- 
nidad, turbiedad). En particular, nuestros datos 
apuntan a la salinidad como un factor de gran im- 
portancia para explicar diferencias en la presencia 
de distintas especies (tabla 2). 
A pesar de la hostilidad del medio, la biomasa 
de macrófitos acuáticos sumergidos es considera- 
ble (media = 591 g peso fresco m-', tabla 1) en 
comparación con los valores registrados para la 
zona templada (WESTLAKE, 1965), especialmente 
si se tiene en cuenta el poco espacio disponible 
para su crecimiento (aguas poco profundas). La 
biomasa media de macrófitos flotantes y helófitos 
es bastante inferior, incluso si se calcula sólo en 
las estaciones donde se encontraban presentes. Sin 
embargo, tanto los helófitos como los macrófitos 
flotantes pueden alcanzar biomasas considerables 
(2219 y 1569 g peso fresco m-2, respectivamente) 
en ambientes favorables, es decir, en canales o de- 
presiones poco profundas y resguardadas de los 
vientos para los macrófitos flotantes, y la maris- 
ma más dulce y menos profunda para los helófitos. 
El metabolismo de la marisma se refleja clara- 
mente en la distribución de los valores de oxígeno 
disuelto y de pH. La actividad fotosintética en este 
tipo de aguas provoca un aumento en los valo- 
res de pH y O,, mientras que la respiración tiene 
un efecto opuesto (WETZEL, 1983). La alta rela- 
ción que existe entre ambas variables (r = 0,86, 
P a 0,001; fig. 2) sólo se explica si su variación 
conjunta refleja el mismo fenómeno, que, dado el 
signo positivo de la correlación, parece ser el me- 
tabolismo de la comunidad acuática. El hecho de 
que estas dos variables se comporten en la maris- 
ma como un índice metabólico se debe al bajo vo- 
lumen de agua por unidad de superficie y a la ele- 
vada producción biológica de la zona. 
Con objeto de estudiar las relaciones entre los 
valores de biomasa de los macrófitos acuáticos 
(variable dependiente) y los de los dos indicado- 
res del metabolismo de la marisma (O2 y pH, va- 
riables independientes) se realizaron análisis de 
regresión múltiple paso a paso (DAMONT & HAR- 
VEY, 1987). Debido a los marcados ciclos diarios 
Oxígeno (mg/l) 
Figura 2.- Relación entre el pH y la concentración de oxígeno 
disuelto en las aguas de la marisma. 
The relationship between pH and dissolved O, concentration 
in the marsh waters. 
(fig. 3) que experimentan estas variables, fue ne- 
cesario transformar los datos a su raíz cuadrada 
para ajustar el análisis a las hipótesis implícitas en 
el modelo de regresión lineal empleado. La tabla 
3 presenta algunos parámetros resultantes de los 
análisis. 
La relación positiva entre la biomasa de macró- 
fitos sumergidos y los índices metabólicos (tabla 
3) refleja su importancia en la producción prima- 
ria de la marisma, mientras que donde hay ma- 
crófitos flotantes el agua que queda debajo se em- 
pobrece en oxígeno tanto más cuanto mayor es la 
biomasa de éstos; la biomasa de macrófitos emer- 
gentes no se relaciona de forma significativa con 
los índices metabólicos, ya que su intercambio de 
gases es principalmente aéreo. 
La proporción de la varianza de los índices me- 
tabólicos que se explica por las variaciones en la 
biomasa de macrófitos sumergidos, emergentes y 
flotantes (tabla 3), representa la contribución re- 
lativa de estos grupos a los procesos metabólicos 
de la marisma. Estas proporciones demuestran 
que la contribución de los macrófitos sumergidos 
(fotosíntesis) es sensiblemente más importante 
que la de los macrófitos flotantes (respiración). 
Las variaciones en los valores de O2 y pH que 
no se explican por la biomasa de macrófitos acuá- 
ticos pueden deberse a la incidencia en el meta- 
bolismo de la marisma de otros elementos de la 
comunidad (por ejemplo, comunidades de mi- 
croorganismo~, bentos, meiobentos, plancton, 
necton, demanda química de oxígeno, etc.) y a la 
influencia de factores físicos, como el oleaje o 
la profundidad. 
La estrecha relación que existe entre la bioma- 
sa de macrófitos sumergidos y el metabolismo de 
la marisma también se pone de manifiesto en el 
examen de los pulsos diarios de O2 disuelto re- 
gistrados en tres períodos de su ciclo estaciona1 
(fig. 3). La variación diaria de la concentración de 
oxígeno refleja la evolución del metabolismo de 
la marisma a lo largo del ciclo hidrológico. Du- 
rante el período de llenado (aguas relativamente 
profundas desprovistas de cubierta vegetal sumer- 
gida, fig. 3d) los ciclos son atribuibles a procesos 
físicos (temperatura, difusión, fig. 3a). El grado 
de control de los macrófitos sumergidos sobre el 
ritmo metabólico de la marisma se acentúa a me- 
dida que crece el tapiz vegetal (fig. 3b, c), que 
fuerza oscilaciones mucho más marcadas del oxí- 
Figura 3.- Pulsos diarios del oxígeno disuelto y la temperatura 
de las aguas de la marisma en tres períodos del ciclo hidroló- 
gico anual: a) llenado, b) retención y c) vaciado. Asimismo se 
indican los valores de la biomasa de macrófitos sumergidos y 
la profundidad para cada periodo (d). 
Daily oxygen and ternperature evolution in the phase of marsh 
filling (a), water retention (b) and evaporation (c). Also shown 
the corresponding depth and macrophyte biomass for each pe- 
riod (d). 
15 35 Tabla 3.- Resultados de los análisis de la variación de la bio- 
masa de macrófitos acuáticos en función de algunos indicado- 
res metabólicos (pH y oxígeno). Para cada variable se da el 
coeficiente b, la proporción de la variación de la variable de- 
pendiente que queda explicada (RZ) y la probabilidad de que 
b + O (P). NS = no significativo. 
Biomass variation of the aquatic macrophytes according to pH 
and oxygen. The b coefficient, percentage of variation of the 
explained dependent variable (RZ) and the probability for 
b f O (P) are given. NS = unsignificant. 
12- 
PH o2 
Macrófitos b R 2 p b R Z ~  
- Oxigeno a 
- - - -  Temperatura 
Sumergidos 0,023 0,29 0,001 0,07 0,18 0,001 
Flotantes 0,002 0,03 NS -0,004 0,09 0,01 
Helófitos 0,000 0,00 NS 0,000 0,00 NS 
geno disuelto. Sin embargo, la influencia de los 
macrófitos sobre las oscilaciones de oxígeno di- 
suelto no son simplemente una función de su bio- 
masa (que influye en la producción de oxígeno) 
sino que dependen también de la altura de la co 
lumna de agua (fig. 3d), que controla el grado de 
dilución del oxígeno producido. Por ello, la inten- 
sidad de los ciclos diarios no es máxima cuando la 
producción o biomasa de macrófitos sumergidos 
es máxima (período de retención hídrica, fig. 3b, 
d) sino cuando la razón biomasa/volumen de agua 
es mayor (período de vaciado, fig. 3c, d). 
El papel de los factores ambientales 
en las variaciones de la biomasa de macrófitos 
La impresión de uniformidad que la marisma 
ofrece al observador contrasta con la gran varia- 
ción que se registra en los valores de biomasa de 
macrófitos acuáticos (CV=149-402 %, tabla 2), 
que indica que la heterogeneidad ambiental debe 
ser mayor de lo que inicialmente se percibe. 
Para evaluar la influencia de una serie de fac- 
tores del medio, exposición al oleaje, transparen- 
cia, profundidad y conductividad (variables inde- 
pendientes) sobre la variación de la biomasa de 
macrófitos sumergidos (variable dependiente), se 
realizó un análisis de regresión múltiple paso a 
paso. Este análisis no se intentó para los macró- 
fitos flotantes y helófitos debido al escaso número 
de muestras en las que se obtuvieron registros 
(n=5 y 13, respectivamente). Además, el análisis 
de la biomasa de macrófitos sumergidos se limitó 
a aquellas muestras en las que los valores de bio- 
masa de macrófitos flotantes eran inferiores a 500 
g (peso fresco m->), que es el valor crítico regis- 
trado a partir del cual el sombreado de las hojas 
flotantes de Ranunculus baudotii impide el de- 
sarrollo de cualquier población de macrófito su- 
mergido. En estos lugares el denso tapiz de ma- 
crófitos flotantes que cubre la superficie del agua 
condiciona fondos con poco oxígeno y reductores 
(1-3 mg 02/1). Esta interacción negativa, por com- 
petencia por la luz, entre especies acuáticas de Ra- 
nunculus y macrófitos sumergidos ha sido descrita 
con anterioridad y puede verse aumentada por la 
producción de sustancias tóxicas que limitan el 
crecimiento de ambos grupos (GRILLAS & DUN- 
CAN, 1986). 
El modelo de regresión múltiple que se obtuvo 
apunta a la transparencia y la profundidad del 
agua como las variables que explican un mayor 
porcentaje de la varianza de la biomasa de macró- 
fitos sumergidos (coeficiente de determinación 
R ~ =  0,5). Las variaciones de la biomasa de ma- 
crófitos sumergidos no se ven afectadas por los 
cambios de salinidad, aunque sí existe un cambio 
considerable en la composición específica de las 
comunidades (tabla 2). 
El patrón de variación de la biomasa de macró- 
fitos con la profundidad (fig. 4) es similar al que, 
a una escala de profundidades mucho mayor, se 
observa en lagos de agua dulce (SPENCE, 1982). En 
este modelo lacustre, el perfil más o menos para- 
bólico de la relación entre la biomasa y la pro- 
fundidad se ha interpretado como el resultado, 
por un lado, del efecto de la extinción de la luz a 
profundidades elevadas y por otro, de la acción 
conjunta del efecto físico del oleaje y la limitación 
del espacio en profundidades más someras (DUAR- 
TE & KALFF, 1988). La aparente limitación por la 
luz a que están sometidas las comunidades de ma- 
crófitos sumergidos de la marisma de Doñana, a 
pesar de su escasa profundidad (tabla l) ,  se inter- 
preta como el resultado de la fácil resuspensión 
de arcillas y limos del sedimento por efectos me- 
cánicos. 
La acción del viento a través del oleaje explica 
la gran turbiedad durante el invierno (fondos des- 
provistos de vegetación sumergida) en las zonas 
más expuestas (lucios y caños) en contraposición 
a las más protegidas (quebradas, marisma a sota- 
vento de las vetas, canales), donde se ve el fondo 
incluso a profundidades superiores a los 90 cm. 
No obstante, durante la primavera, la relación en- 
tre el área de exposición al oleaje y la transparen- 
cia del agua no es significativa ni de signo negati- 
vo (r=0,18; n=53). Esto se debe al efecto estabi- 
lizador de las praderas de macrófitos acuáticos su- 
mergidos sobre los materiales finos de las capas 
superiores del sedimento (BULTHIUS et al., 1984). 
De esta forma, considerables extensiones de agua 
libre de grandes lucios con tapices continuos de 
macrófitos sumergidos (por ejemplo, la zona E del 
lucio de los Ansares) mantienen, a pesar de estar 
sometidas a la acción de los vientos, aguas muy 
transparentes. Otros lucios, sin embargo, y algu- 
nos tramos de los caños tienen aguas más o me- 
nos turbias. Observaciones de campo sugieren una 
asociación entre el efecto desestabilizador de la pi- 
sada del ganado que se mueve por la marisma en 
busca de forraje y la turbiedad del agua y la au- 
sencia de macrófitos sumergidos. En la figura 4, 
en la que a cada muestra se le ha asignado un sím- 
bolo según la intensidad del efecto de pisoteo del 
ganado, se observa que la tendencia parabólica de 
la distribución de puntos depende del grado de pi- 
soteo. Las muestras con una intensidad de piso- 
teo media y alta poseen valores bajos o nulos de 
biomasa independientemente de su profundidad, 
mientras que la biomasa de estaciones poco o nada 
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Figura 4.- Relación entre la biomasa de macrófitos acuáticos 
sumergidos y la profundidad del agua de la marisma. A cada 
muestra se le ha asignado un símbolo según la intensidad del 
efecto del ganado: O nula; O baja; A media; l alta. 
The relationship between submerged macrophyte biomass and 
water depth. Symbols represent (O) null grazing pressure; (0) 
low grazing pressure; (A) medium grazing pressure; and (O) 
high grazing pressure. 
afectadas por el ganado tienden a aumentar con 
la profundidad. Las muestras de los canales de los 
lucios de los Ansares y Mari López, con profun- 
didad entre 56 y 80 cm, registraron los valores más 
elevados de macrófitos sumergidos (3052-4844 g 
peso fresco m-*) y mantienen aguas muy transpa- 
rentes. Esta tendencia a encontrar los valores 
máximos de biomasa asociados a zonas más pro- 
fundas también se registra en otras marismas si- 
milares como las de Camargue, en el sur de Fran- 
cia (GRILLAS & DUNCAN, 1986). 
La exposición del sustrato a los efectos del olea- 
je, resultante de la destrucción del tapiz vegetal 
por las pisadas del ganado, posibilita la resuspen- 
sión de los materiales finos en la columna de agua, 
de otra forma impedida por la cubierta de macró- 
fitos, como indica la relación inversa (r=-0,55; 
PS0,01, n=50) entre la transparencia del agua y 
la intensidad del pisoteo del ganado. Los datos ob- 
tenidos permiten postular la existencia de un va- 
lor crítico de la intensidad del pisoteo del ganado 
a partir del cual la turbiedad local generada con- 
duce a la eliminación, por limitación de la luz, del 
tapiz sumergido adyacente; este proceso se propa- 
garía según un mecanismo de retroalimentación 
positivo (mayor zona expuesta -+ mayor turbie- 
dad + aumento de la zona expuesta), que condu- 
ciría a la completa desaparición del tapiz sumer- 
gido en el área comprendida dentro de los límites 
de difusión turbulenta definidos por las dimensio- 
nes físicas de la cubeta. Esta hipótesis, evidente- 
mente, necesita ser comprobada con experimen- 
tos de campo. También se ha observado cómo las 
zonas donde pasta o ha pastado el ganado, son uti- 
lizadas preferentemente por bandos de flamencos 
(Phoenicopterus ruber roseus) para su alimenta- 
ción. El mecanismo alimenticio de este ave (piso- 
teo y remoción, atreadingsn, CRAMP & SIMONS, 
1977; «Pietinement pivoté~ JOHNSON, 1983) hace 
que estas áreas no sean colonizadas por tapices 
densos de macrófitos. El resultado final se tradu- 
ce en amplias zonas de la marisma con aguas tur- 
bias, verdosas a finales de primavera (desarrollo 
del fitoplancton) y con una baja diversidad bioló- 
gica (MONTES & BERNUES, en prensa). 
Otro factor biótico de gran importancia para la 
regulación de la cobertura de los macrófitos acuá- 
ticos de la marisma más dulce es el consumo de 
éstos por el cangrejo rojo americano (Procamba- 
rus clarkii Girard). Este crustáceo, introducido en 
las marismas del Guadalquivir en 1974, tiene limi- 
tada su reproducción a partir de aguas de carácter 
mixo-mesosalinas (LIBRERO, 1981). En la marisma 
alcanza densas poblaciones, muy activas, a lo lar- 
go del arroyo de la Rocina y en la parte central y 
septentrional del caño de las Madres (fig. 1). En 
estas zonas existían, antes de su introducción, ex- 
tensos y densos tapices de macrófitos sumergidos 
y flotantes (BIGOT & MARAZANOF, 1965), en par- 
ticular poblaciones de Myriophyllum alternijlorum 
y Ranunculus baudotii, así como una importante 
fauna asociada. Las aguas de esta zona de la ma- 
risma se encuentran actualmente desprovistas del 
tapiz de vegetación acuática flotante y sumergida, 
a pesar de presentar aguas poco mineralizadas y 
relativamente profundas. El efecto negativo de los 
cangrejos sobre los tapices de macrófitos sumer- 
gidos y, por tanto, sobre los procesos metabólicos 
de los ecosistemas acuáticos ha sido demostrado, 
entre otros, por LODGE & LORMAN (1987) y FER- 
MINELLA & RESH (1989). 
CONCLUSIONES 
Los resultados presentados reflejan la gran im- 
portancia de los macrófitos acuáticos, especial- 
mente los sumergidos y de una forma más lo- 
calizada los flotantes, en el metabolismo de la 
marisma del Parque Nacional de Doñana. Adicio- 
nalmente, los tapices de macrófitos sumergidos y 
flotantes de la marisma modulan numerosas ca- 
racterísticas físicas del medio (temperatura en pro- 
fundidad, hidrodinamismo, extinción de la luz, 
substrato), químicas (balances de O2 y C02, ci- 
clos biogeoquímicos, pH, nutrientes) y biológicas 
(organismos epífitos, herbívoros y detritívoros). 
Durante el período de máxima actividad de estos 
tapices emergentes, flotantes y sumergidos (febre- 
ro-mayo) la mayor parte de la productividad de la 
marisma de Doñana se basa en la producción de 
estos elementos y de sus algas epífitas asociadas. 
Los resultados obtenidos indican que la cober- 
tura de macrófitos constituye una comunidad muy 
frágil sujeta al efecto desestabilizador de pertur- 
baciones externas que afectan al régimen lumíni- 
co a que están expuestos (por ejemplo, pisada del 
ganado, densos bandos de flamencos, cangrejos). 
Por ello, es fundamental que cualquier proyecto 
de gestión que pueda alterar de algún modo el am- 
biente lumínico de las aguas de la marisma, como 
el control del régimen de caudales y calidad de las 
aguas de entrada, se apoye en estudios científicos 
previos que permitan evaluar su impacto sobre la 
composición y estructura de las comunidades de 
macrófitos acuáticos. 
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